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の X 染色体上の遺伝子の発現量を上昇させることで Y 染色体の退化による遺伝子発現
量の低下を補っていることが知られている。しかし、ショウジョウバエを用いて行われ




















Drosophila miranda と近縁種でネオ性染色体を持たない D. pseudobscura、D. obscura に
おける性バイアス発現遺伝子の数や割合を比較した。その結果、必ずしもネオ性染色体









さらに、同様の解析を D. miranda とは独立にネオ性染色体を獲得した D. albomicans
および D. americana ついても行った。その結果、D. albomicans と D. americana において
も、特に幼虫においてネオ性染色体誕生後に常染色体と比べて相対的に多くの性バイア
ス遺伝子がネオ性染色体上に生じていることが明らかになった。 
そこで、D. miranda と D. albomicans で独立に生じたネオ性染色体上の性バイアス発
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Evolution of sexual conflict in Drosophila species 
: An approach from sex differences in transcriptomes 
 
Sex chromosomes are among the major sex-determination systems and have emerged 
many times independently in different lineages during evolution. Sex chromosomes are known to 
have originated from a pair of autosomes by acquiring the sex-determination genes as well as 
sexually antagonistic genes. Once the pair of autosomes becomes sex chromosomes, however, the 
recombination between X and Y chromosomes is suppressed in many cases, which makes the Y 
chromosome inefficient in removing deleterious mutations and results in the massive 
pseudogenization and/or gene losses on the Y chromosome. Thus, the acquisition of sex 
chromosomes could be potentially disadvantageous for organisms. Many organisms have a 
mechanism so called dosage compensation, by which the gene expression level of the X-linked 
genes is upregulated in males to compensate the decrease in the expression level of X-linked 
genes due to the losses of Y-linked genes. However, a previous study in our laboratory reported 
that the rate of pseudogenization is accelerated not only on the Y chromosome but also on the X 
chromosome in Drosophila species. If an X-linked gene is pseudogenized, the loss of Y-linked 
genes cannot be compensated. This observation suggests that dosage compensation cannot 
completely compensate the Y chromosome degeneration. 
 Then, how have organisms with sex chromosomes diversified in many different 
lineages? I hypothesized that the acquisition of sex chromosomes contributes to the resolution or 




between females and males. However, the sexual conflict can be resolved if a gene involved in 
the conflict acquires sex-biased expression. Evolution of sex-biased genes can be promoted on 
sex chromosomes, because the mode of inheritance for sex chromosomes is biased to one sex (i.e., 
two-thirds of the X chromosomes are inherited through females and the Y chromosome is 
inherited only through males). Therefore, acquiring sex chromosomes may accelerate the 
evolution of sex-biased expression, which results in the reduction of sexual conflict involved in 
survival and development. 
The purpose of this study is therefore to investigate the above-mentioned hypothesis by 
comparing sex differences in gene expression level between the Drosophila species with neo-sex 
chromosomes (i.e., an autosome fused with an ordinary sex chromosome) and the closely related 
species without neo-sex chromosomes. 
 First, using RNA-seq data of larva, pupa, adult, and testis/ovary, I compared the number 
of sex-biased genes in D. miranda that has neo-sex chromosomes with its close relatives, D. 
pseudoobscura and D. obscura, without neo-sex chromosomes. The result showed that the 
number of sex-biased genes in D. miranda is not necessarily greater than those in other species 
without neo-sex chromosomes. However, the proportion of sex-biased genes on the neo-sex 
chromosomes in D. miranda tended to be higher than that on autosomes. The difference was 
particularly conspicuous and statistically significant in larva. To clarify the tissues in which sex-
biased expression is promoted, I compared the RNA-seq data between imaginal discs and other 
tissues in larva. The result showed that sex-biased genes tend to have emerged more often in 
imaginal discs compared with other tissues of larva, although the difference is not really large. A 
similar analysis in several adult tissues revealed that the proportion of the sex-biased genes on the 
neo-sex chromosomes is remarkably greater than that on autosomes in head and thorax. 




independently acquired neo-sex chromosomes after splitting from their close relatives. The results 
showed essentially the same trend as those in D. miranda, i.e., in both species, the proportion of 
sex-biased genes on neo-sex chromosomes was significantly greater than that on autosomes, 
particularly at the larval stage. 
 I next examined whether the species with independent neo-sex chromosomes share the 
pattern of sex-biased gene expression. Since the Muller element C independently became the neo-
sex chromosomes in both D. miranda and D. albomicans, there are about 1,400 orthologous genes 
that are located on the neo-sex chromosomes in both species. However, the genes that acquired 
sex-biased gene expression in larva after the acquisition of neo-sex chromosomes were largely 
different between the two species and shared no common feature. 
These results suggest that sex-biased genes tend to have emerged more frequently on 
the neo-sex chromosomes relative to autosomes in the tissues that are not directly related to 
reproduction. At this moment, however, whether the sex-biased genes identified really contribute 
to the reduction of sexual conflit remains unclear. Yet, some of which may be involved in the 
sexual conflict concerned with viability, development, and behavior of an individual. The findings 
in this study can be a useful and basic information to further examine the relationship between 
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(Charlesworth et al. 2005) 。例えばヒトでは Y染色体上には 68、キイロショウジョウバ
エにおいては 24 の遺伝子しか見つかっていない（NCBI より情報を抽出、
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/）。また、反復配列が多数蓄積しておりヘテロクロマチン化
が進んでいる (Denniston 1985) 。このような観点から考えると、性染色体の獲得は生物
にとってかえって不利であるととらえることもできる (Ohno 1967) 。 
 
しかし、性染色体は生物の進化過程で何度も独立に誕生しており、性染色体を持つ生
物は様々な分類群で多様化・繁栄している (Bachtrog et al. 2014) 。このことは、生物が
Y 染色体の退化という潜在的不利を乗り越える何らかの機構を持っている可能性を示
唆する。実際、多くの生物に遺伝子量補償という機構が存在し、オスの X染色体上の遺
伝子の発現量が上昇して、X 染色体数の性差によって生じる X 染色体遺伝子の発現量





析によって、性染色体の初期進化過程においては、Y 染色体だけでなく X 染色体も常
染色体に比べて偽遺伝子化の速度が有意に上昇していることが明らかになり、Y染色体








は、動物の雌雄間で最適な表現型が異なる状態を指す (Lessells 1999) 。例えば鳥類のオ
スにとって長く派手な羽（いわゆる装飾羽）は生存には不利でも生殖行動の観点から適
応的である可能性がある。一方、メスにとってはこの形質はただ生存に不利な形質であ
る (Andersson 1994) 。このとき、オスにとっては長い羽、メスにとっては短い羽が適応
的という性的拮抗状態に陥る。もし、オスにとっての有利さとメスにとっての不利さの
程度が同じであれば、その結果実現する羽形質は両性にとって非適応的なその中間的な
長さになる可能性がある (Cox and Calsbeek 2009) 。しかし、このような性的拮抗は、性
的二型が生じることで解消される (Rice 1984) 。上に述べた鳥類の羽の例では、オスの
みに顕著なクジャクの装飾羽がこれにあたる（図 1）。性的二型によってある形質の性
的拮抗が解消されるとき、遺伝子レベルではその形質に関与する性的拮抗遺伝子が片方
の性に偏った遺伝子発現（以降性バイアス発現とよぶ）を示すことが多い (Parsch and 
Ellegren 2013) 。そこで性染色体が性バイアス発現の進化を促進し、その結果性的拮抗
を軽減するのではないかと考えた。なぜなら、性染色体は片方の性に偏った遺伝様式を










伝子が多くオスバイアス遺伝子が少ない傾向にあること (Lifschytz and Lindsley 1972; 
Hense et al. 2007) 、Y染色体にはオスの生殖に関与する遺伝子が有意に多く存在するこ




















ヒトとこれらの種はあまりにも遠縁であり (Cortez et al. 2014) 、性バイアス遺伝子の数
や割合を性的拮抗の強さと関連付けることは困難である。そこで約 110 万年前にネオ性
染色体を獲得した Drosophila miranda（以降 D. mir）とその近縁種でネオ性染色体を持




年盛んに研究されている (Lucchesi 1978; Mahajan and Bachtrog 2017; Mongue et al. 2017; 
Ellison and Bachtrog 2019) 。当研究室においてもこの 3種のゲノム配列とトランスクリ
プトーム配列が決定されており、さらに RNA-seq 法を用いて決定された様々な組織の
網羅的遺伝子発現データが利用可能であり (Nozawa et al. 2014; Nozawa et al. 2016; 
Nozawa et al. 2018) 、性バイアス発現の進化を調べる基盤は整っている。さらに、当研
究室では D. miranda とは独立に、より最近ネオ性染色体を獲得した 2 種についても研
究が進められている (Nozawa 未発表) 。一種は、D. albomicans（以降 D. alb）であり、
近縁種でネオ性染色体をもたない D. nasuta（以降 D. nas）や D. kohkoa（以降 D. koh）
と分岐した後、約 24 万年前にネオ性染色体を獲得した (Satomura and Tamura 2016) （図
2）。もう一種は D. americana（以降 D. ame）であり、近縁種でネオ性染色体を持たない
D. texana（以降 D. tex）や D. novamexicana（以降 D. nov）と約 38万年前に分岐後、ネオ


















本研究ではネオ性染色体を持つショウジョウバエ 3 種（D. mir、D. alb、D. ame）およ
びネオ性染色体を持たないそれぞれの近縁種 2種（D. mir については D. pse と D. obs、
D. alb については D. nasと D. koh、D. ame については D. tex と D. nov）のゲノム配列を
用いた。このうち、D. pse (Clark et al. 2007) 、D. obs (Nozawa et al. 2016) に関しては、
先行研究で決定され、すでに公開されている配列を用いた。D. mir、D. alb、D. nas、D. 
koh、D. ame、D. tex、D. novについては、当研究室で決定したゲノム配列を用いた (Nozawa 




ゲノム配列と同様、ネオ性染色体を持つショウジョウバエ 3 種（D. mir、D. alb、D. 
ame）とネオ性染色体を持たない 6種（D. pse、D. obs、D. nas、D. koh、D. tex、D. nov）
のトランスクリプトーム配列を用いた。このうち、D. pse、D. obsに関しては、先行研
究で決定され、すでに公開されている配列を用いた (Nozawa et al. 2014; Nozawa et al. 
2016) 。D. mir、D. alb、D. nas、D. koh、D. ame、D. tex、D. nov については、当研究室
で決定したトランスクリプトーム配列を用いた (Nozawa et al. 未発表） 。 
 
遺伝子発現データ 
RNA-seq 法を用いて決定された上記 9 種の遺伝子発現データを使用した。このうち






精巣）各組織の雌雄の発現データをダウンロードした（表 3）。D. alb、D. nas、D. koh、
D. ame、D. tex、D. nov については、当研究室で決定した 3齢幼虫（全組織）、蛹（全組
織）、成虫（全組織、精巣、卵巣）各組織の雌雄の発現データを用いた (Nozawa et al. 未
発表） 。各サンプル 2回の独立した実験（2 回反復）に基づく遺伝子発現データを使用
した。これら遺伝子発現データの概要を（表 3）に示した。これらのデータは 1サンプ









ATT）。次に SolexaQA++ 3.1.7.1 (Cox et al. 2010) の dynamictrimと lengthsortコマンドを




上記の手順で選抜されたリードペアを、STAR 2.7.0 (Dobin et al. 2013) を用いて各ゲノ
ム配列にマッピングした。マッピングのオプションには以下のものを用いた。 
--outFilterMultimapNmax 20 （マルチアライメントの最大許容数）  




--outFilterMatchNminOverLread 0.9 （リード長の正規化） 
--outSAMtype BAM SortedByCoordinate (リードの位置情報で並べ替え) 
--outSAMprimaryFlag AllBestScore (全てのベストスコアアライメントの出力) 
次に、mmquant 1.3 (Zytnicki 2017) を用いてマッピングの情報から遺伝子ごとのリー
ド数をカウントした。この際、遺伝子アノテーションファイルとして、各転写産物のエ
クソン領域のみで構成される GTFファイルを用いた。遺伝子数はそれぞれ D. mir: 25374、
D. pse: 14533、D. obs: 16139、D. alb: 18529、D. nas: 13148、D. koh: 13359、D. ame: 15271、




て 1 対 1 の関係にあるオルソログ（種分化によって生じた相同遺伝子）のみを選抜し
た。まず、各種の全アミノ酸配列が収納された Fasta ファイルから遺伝子ごとに最長の
アミノ酸配列を抽出した。さらに、ネオ性染色体を持つ 3種（D. mir、D. alb、D. ame）
については、この配列からネオ X 染色体上の遺伝子のアミノ酸配列を除いたもの（mir-
neox）、ネオ Y染色体上の遺伝子のアミノ酸配列を除いたもの（mir-neoy）、の 2種類を
作成した。以降の手順については、D. mir（mir-neox、 mir-neoy）、D. pse（pse）、D. obs
（obs）を例に説明する。まず、3種のうちの 1種をクエリー配列とし、別の 1種をデー
タベースとして BLASTP-2.9.0+ (Camacho et al. 2009) を用いたタンパク質相同性検索を
行った。次に、得られたヒットから E値が最も低い遺伝子（ベストヒット）の情報を抽
出した。同様の相同性検索を全ての組み合わせ（5組み合わせ）で相互に行い（計 10通
り）、相互にベストヒットの関係にある遺伝子を 1 対 1 オルソログとした。上記の手順
によって 3種に存在するオルソログを同定して以降の解析に用いた。D. alb、D. nas、D. 




また、D. mirと D. alb は独立してネオ性染色体を獲得したが、D. mirはマラーエレメ
ント C（第 3染色体）、D. albはマラーエレメント Cと D（第 3染色体、ただし D. mir
とは染色体番号が異なることに注意）がネオ性染色体になっており、どちらもマラーエ
レメント C がネオ性染色体である（図 2）。したがってマラーエレメント C に存在する
遺伝子の多くが相同遺伝子である。そこで、この 2 種で共通する性バイアス遺伝子の数







得られた各オルソログのリードカウントを用いて、各種組織ごとに TCC 3.10 (Sun et 
al. 2013) を用いて性バイアス遺伝子を検出した。この際、Q値（多重検定による効果を
補正するため、P値を False Discovery Rate（FDR）で制御した値）が 0.05 未満のものを
性バイアス遺伝子とした。また、得られた性バイアス遺伝子をオスバイアス遺伝子とメ
スバイアス遺伝子に分類するため、同じく TCC を用いて内部的に iDEGES/edgeR によ
って各オルソログのリードカウントを補正、正規化した。正規化したオスの発現量がメ
スの発現量よりも高く、Q 値が 0.05 未満の遺伝子をオスバイアス遺伝子、メスの発現

















ここで、FbNeo-sex ( MbNeo-sex ) はネオ性染色体上のメス（オス）バイアス遺伝子の数、UbNeo-
sexはネオ性染色体上の非バイアス遺伝子の数、FbAuto ( MbAuto ) は常染色体上のメス（オ
ス）バイアス遺伝子の数、UbAutoは常染色体上の非バイアス遺伝子の数を表す。また、
R 値が 1 から有意にずれているかどうかを検証するため、FbNeo-sex、MbNeo-sex+ UbNeo-sex、
FbAuto、MbAuto+UbAuto（オスバイアス遺伝子の場合は MbNeo-sex、FbNeo-sex+ UbNeo-sex、MbAuto、




（Gene Ontology: GO）解析を行った。解析には R パッケージの ClusterProfiler (Yu et al. 
2012) を用いた。また、解析用のデータベースとして、キイロショウジョウバエのオン
トロジーデータ（org.Dm.eg.db）を使用した。性バイアス遺伝子をインプットとして使










まず、ネオ性染色体をもつ D. mir とその近縁種でネオ性染色体をもたない D. pse お
よび D. obsの 3齢幼虫、蛹、成虫（いずれも全組織）の雌雄の遺伝子発現データを用い
て、性バイアス遺伝子の数を調べた（表 4）。また、性特異的な器官であり、性バイアス
発現が顕著であると予想される精巣と卵巣における性バイアス遺伝子の数も同様に調
べた。解析には、3 種において同じ染色体上に存在する 9,242 の遺伝子を用いた。その
結果、いずれの種においても発生段階が進むにつれて性バイアス遺伝子の割合が増加し
ていた（例えば D. mir では幼虫 15.5%、蛹、48.3%、成虫 54.2%）。また、精巣・卵巣で
は性バイアス遺伝子の割合が最も大きかった（D. mir では 75.8%）。この結果は、これま
でに行われてきた性バイアス遺伝子に関する研究 (Assis et al. 2012; Avila et al. 2015; 
Harrison et al. 2015; Catalán et al. 2018) と一致する。 
もしネオ性染色体化が性バイアス発現の進化を促進していれば、D. mir における性バ
イアス遺伝子の数は近縁種に比べて多くなると予想される。実際、蛹ではゲノム全体で
のメスバイアス遺伝子、オスバイアス遺伝子がどちらも D. mir においてより多い傾向
が見られた。また、D. mir では幼虫におけるゲノム全体でのメスバイアス遺伝子も近縁
種に比べて多かった。しかし、その他の組織では、近縁種である D. pse や D. obs の方が
性バイアス遺伝子の数は多かった（表 4）。 
 次に、種間での性バイアス遺伝子の共通性と特異性を調べた。祖先種から分岐した後、









D. mir において D. pseに比べてより多くの種特異的性バイアス遺伝子がみつかった（表
5、図 3）。また、精巣・卵巣においても D. mir における種特異的メスバイアス遺伝子の
数は D. pseよりもわずかに多かった。しかし、その他においては D. pse の方が D. mirよ
りも種特異的性バイアス遺伝子の数は多かった。また、全体の傾向として、発生段階が
進むほど 3種で共通した性バイアス遺伝子の割合が大きくなり、特に精巣・卵巣におい









トは Aから Fまであり、双翅目昆虫で広く保存されている (Schaeffer 2018) 。染色体番




ント C（D. mir ではネオ性染色体、他 2種では第 3染色体）上のメスバイアス、オスバ
イアス遺伝子の割合が D. pse、D. obs に比べて高いことが分かった（例えば、幼虫のメ





成虫と精巣・卵巣においては、マラーエレメント C において特に D. mir が高い性バイ
アス遺伝子の割合を示すわけではなかった。 
次に種特異的性バイアス遺伝子の数と割合を染色体ごとに計算した（表 5）。その結










が小さい）結果となった（図 4）。このことは、D. mir の蛹ではネオ性染色体でなく、常
染色体上の性バイアス遺伝子が増加していることを意味する。一方 3 齢幼虫では、メス
バイアス、オスバイアス遺伝子共に R値が 1 より有意に大きな値を示した。さらに、成
虫のメスバイアス遺伝子についても R値は 1よりも有意に大きかった。一方、近縁 2種
において R値が 1を有意に越えた組織はひとつもなかった。 
また、同様の解析を種特異的性バイアス遺伝子についても行ったところ、やはり幼虫
では両性バイアス遺伝子について R値が 1より有意に大きな値となった（図 5）。また、
蛹と成虫のメスバイアス遺伝子についても同様の結果となった。一方、近縁 2種で有意








D. albomicans、D. americana および近縁種における性バイアス遺伝子の数と割合 
D. mir とその近縁種を用いた上記の解析によって、特に幼虫を中心にネオ性染色体で
は常染色体に比べて相対的に性バイアス遺伝子が増加していることが明らかになった。
そこで、この傾向が D. mir とは独立にネオ性染色体を獲得したショウジョウバエにお
いてもあてはまるのかを調べた。ショウジョウバエでは、D. mirの他にも独立にネオ性
染色体を獲得した種がいくつか存在する (Bachtrog 2013) 。そのうち、当研究室では D. 
alb と D. ameに着目して研究が進められており、この 2種およびそれぞれの近縁種（前
者については D. nas と D. koh、後者については D. texと D. nov）の遺伝子発現データが
すでに決定されている (Nozawa et al. 未発表） 。そこで、D. mir と同様に 3 齢幼虫、
蛹、成虫、精巣・卵巣における性バイアス遺伝子の数、種特異的性バイアス遺伝子の数
を調べた。なお、D. alb、D. nas、D. kohの 3 種で同じマラーエレメントに存在する相同
遺伝子数は 9517、D. ame、D. nov、D. tex の 3種で同じマラーエレメントに存在する相
同遺伝子数は 8766 であった。 
まず近縁種間で性バイアス遺伝子の数を比較した。その結果、D. alb においても D. 
mir 同様、ゲノム全体でみてもネオ性染色体（マラーエレメント Cと D）だけをみても、
幼虫と蛹において近縁種と比べて性バイアス遺伝子が多い傾向にあった（表 6）。また、
種特異的性バイアス遺伝子に関しても同様の傾向が見られた（表 7と図 6）。さらに、D. 
mir、D. alb とは独立にネオ性染色体を獲得した D. ame についても同様の傾向が見られ











同様の傾向を示した（図 9）。一方、近縁 2 種では R 値が有意に 1 を越えている組織は
ひとつもなかった。D. ame と近縁 2種についても解析したところ、D. mir、D. albと同
様、やはり D. ame の幼虫においては両性バイアス遺伝子ともに R値は有意に１を越え
ていた（図 10）。また、他の組織においてもオスバイアス遺伝子はネオ性染色体上の割
合が大きかった。ただし、近縁 2種においてもオスバイアス遺伝子はネオ性染色体上の
割合が大きく、この傾向はネオ性染色体を持つ D. ame に特有のものではなかった。し
かし、種特異的性バイアス遺伝子に限って解析すると、近縁 2 種で R 値が 1 を有意に
越える組織はひとつもなくなり、D. ame の幼虫における雌雄性バイアス遺伝子はネオ
性染色体上の割合が非常に大きかった（図 11）。 













織（生殖腺原基原基を含む）」に分けて遺伝子発現解析を行ってきた （Nozawa et al. 
2016) 。そこでこれらのデータを用いて、それぞれの組織の性バイアス遺伝子、種特異
的性バイアス遺伝子の数を同様に調べた。その結果、ゲノム全体でみると生殖腺原基以
外の成虫原基では特にオスバイアス遺伝子の数が D. pse に比べて D. mir で多く（それ
ぞれ 288個、80個）、一方それ以外の組織（成虫原基を除く、生殖腺原基を含む）では
メスバイアス遺伝子が D. mir で顕著に多かった（D. mir：346 個、D. pse：44個、表 10）。
この傾向は、種特異的性バイアス遺伝子の数についても同様であった（表 11、図 12）。
また、ネオ性染色体だけに限って解析するとその傾向はより強くなり、いずれの組織に
おいても両性バイアス遺伝子共に D. mir の方が D. pse に比べて数が多かった（表 10、
表 11）。 
次に、性バイアス遺伝子の割合をネオ性染色体（D. pse では第 3染色体、マラーエレ









バイアス遺伝子の割合が大きい傾向がみられた（図 4、5）。当研究室では、D. mir、D. 
pse、D. obsの 3種について、成虫の組織ごとの遺伝子発現解析を 7組織（精巣、卵巣に
加えて、頭部、胸部、腹部、腹部から生殖腺を除いた部分、副精巣）において行ってき













られた（図 17）。特に頭部、胸部におけるオスバイアス遺伝子での R値は、D. mirにお





 ここまでの解析結果から、独立にネオ性染色体を獲得した 3 種のショウジョウバエ
（D. mir、D. alb、D. ame）において、いずれも特に幼虫の段階でネオ性染色体上に性バ
イアス発現を示す遺伝子が進化しやすい傾向にあることが分かった。そこで、これらの
遺伝子や遺伝子機能に何らかの共通性があるかを調べた。D. mirはマラーエレメント C、
D. alb はマラーエレメント C と D がネオ性染色体化している。したがって、この両種
のネオ性染色体はどちらもマラーエレメント Cを共有している。前述の通り、同じマラ
ーエレメントには相同な遺伝子が多数存在しており、相同性検索の結果、D. mir、D. pse、
D. obs、D. alb、D. nas、D. koh の 6種においてマラーエレメント Cに存在する 1362 の




同じ染色体に存在していた。そこでこれら遺伝子の発現データから、D. mir と D. albの
幼虫、蛹、成虫、精巣・卵巣において、ネオ性染色体の誕生後に 2つの系統で独立に性
バイアス発現を獲得した遺伝子がどのくらい存在するかを調べた。 

















に共通性がある可能性は残されている。そこでまず、D. mir、D. alb、D. ame の 3齢幼虫
におけるネオ性染色体上の種特異的性バイアス遺伝子の遺伝子機能の傾向を、GO解析
を用いて調べた（表 15）。その結果、3 種で共通する遺伝子機能を見つけることはでき

























同様の傾向は D. mirとは独立にネオ性染色体を獲得した D. alb、D. ameにおいてもみら
れ、その傾向は共通して特に幼虫で顕著であった。⑤ D. mir では、特に成虫原基（ただ
し生殖腺原基を除く）において、オスバイアス遺伝子が常染色体に比べてネオ性染色体
上に生じやすい傾向にあることが分かった。また、成虫では頭部、胸部において同様の








バイアス遺伝子が集中して多く存在することが報告されていることから (Parisi et al. 
2004) 、本研究を開始する時点では、ネオ性染色体が生じると、特に性特異的組織で
ある精巣、卵巣において性バイアス遺伝子が増加するものと予想していた。［実際、当


















伝子を保存しにくいためであると考えられている (Assis et al. 2012) 。もちろん、幼虫
や蛹ではメスバイアス遺伝子の数自体が少ないことも影響していると思われるが、オ
スバイアス遺伝子の方が種間発現パターンの保存性が高いことが示唆される。成虫に














逆にオスバイアス遺伝子は少ないことが報告されている (Perry et al. 2014) 。しかし、
脳においては常染色体と比べて X 染色体上にオスバイアス遺伝子の割合が大きいとい





























が確立されつつある (Mahajan et al. 2018; 野澤 2019 も参照) 。現在、当研究室におい





















融合により生じる (Chang et al. 2008) という特徴をもつこと、生殖に関わる遺伝子は












おいて、幼虫では成虫に比べて性的拮抗が小さいこと (Chippindale 2001) 、蛹や成虫
では代謝プロセスに関わる遺伝子の発現に性差が見られるが、幼虫では性差があまり















補償や X 染色体のメス化（脱オス化）だけで本研究結果を説明できるとは思えない。 
キイロショウジョウバエにおいては全ゲノムの約 8%（約 1,200 個）にあたる遺伝子
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D. miranda 287.1 54.2 35.3 102 
D. pseudoobscura 152.7 30.8 12.5 4790 
D. obscuraⅰ 181.9 3.5 0.47 1935 
D. albomicans 238.2 53.8 22.0 836 
D. nasuta 173.2 29.0 17.9 604 
D. kohkoa 170.7 17.0 3.6 87 
D. americana 207.4 6.8 1.6 453 
D. texana 165.4 10.6 2.7 199 
D. novamexicana 173.6 9.7 2.9 270 


























表 2．本研究で用いた 9種のショウジョウバエの由来 





2009 The National Drosophila Species Stock Center
（http://blogs.cornell.edu/drosophila/） 
ペア交配 8世代 









2005 The National Drosophila Species Stock Center ペア交配 3世代 
D. albomicans NG3 沖縄県名護市 1978 首都大学東京 
(KITAGAWA et al. 1982) 
単一メス由来系統、 
ペア交配 14世代 
D. nasuta G86 Curepipe, 
Mauritius 
1979 首都大学東京 
(KITAGAWA et al. 1982) 
単一メス由来系統 
 
D. kohkoa X145 Kuala Lumpur, 
Malaysia 
1979 首都大学東京 























表 3．本研究で用いた 9種の RNAシーケンスデータの概要 





D. miranda 3齢幼虫／全組織 F mirLF1 Pair end/101 26.0 DRR055176 
   mirLF2 Pair end/101 28.9 DRR055177 
  M mirLM1 Pair end/101 25.6 DRR055178 
   mirLM2 Pair end/101 25.2 DRR055179 
 蛹／全組織 F mirPF1 Pair end/101 24.2 DRR055186 
   mirPF2 Pair end/101 24.3 DRR055187 
  M mirPM1 Pair end/101 27.1 DRR055188 
   mirPM2 Pair end/101 28.4 DRR055189 
 成虫／全組織 F mirWF1 Pair end/101 28.6 DRR055196 
   mirWF2 Pair end/101 30.8 DRR055197 
  M mirWM1 Pair end/101 30.2 DRR055198 
   mirWM2 Pair end/101 26.1 DRR055199 
 成虫／卵巣 F mirOv1 Pair end/101 26.4 DRR055184 
   mirOv2 Pair end/101 26.2 DRR055185 
 成虫／精巣 M mirTe1 Pair end/101 21.5 DRR055194 
   mirTe2 Pair end/101 21.4 DRR055195 
 3 齢幼虫 
／成虫原基 
F mirDF1 Pair end/101 25.8 DRR055168 










D. miranda 3 齢幼虫 
／成虫原基 
M mirDM1 Pair end/101 31.3 DRR055170 




F mirLdF1 Pair end/101 91.5 DRR055180 
   mirLdF2 Pair end/101 28.2 DRR055181 
  M mirLdM1 Pair end/101 23.1 DRR055182 
   mirLdM2 Pair end/101 18.9 DRR055183 
 成虫／頭部 F mirHF1 Pair end/101 24.0 DRR055172 
   mirHF2 Pair end/101 25.0 DRR055173 
  M mirHM1 Pair end/101 28.0 DRR055174 
   mirHM2 Pair end/101 31.1 DRR055175 
 成虫／胸部 F mirTF1 Pair end/101 25.5 DRR055190 
   mirTF2 Pair end/101 25.1 DRR055191 
  M mirTM1 Pair end/101 26.2 DRR055192 
   mirTM2 Pair end/101 29.5 DRR055193 
 成虫／腹部 F mirAF1 Pair end/101 24.8 DRR055158 










D. miranda 成虫／腹部 M mirAM1 Pair end/101 27.3 DRR055160 






F mirAgF1 Pair end/101 29.1 DRR055164 
   mirAgF2 Pair end/101 27.1 DRR055165 
  M mirAgM1 Pair end/101 25.7 DRR055166 
   mirAgM2 Pair end/101 25.6 DRR055167 
 成虫／副精巣 M mirAcM1 Pair end/101 26.3 DRR055162 
   mirAcM2 Pair end/101 25.7 DRR055163 
D. pseudoobscura 3齢幼虫／全組織 F pseLF1 Pair end/100 21.6 DRR055252 
   pseLF2 Pair end/100 25.4 DRR055253 
  M pseLM1 Pair end/100 24.3 DRR055254 
   pseLM2 Pair end/100 19.6 DRR055255 
 蛹／全組織 F psePF1 Pair end/100 18.9 DRR055262 
   psePF2 Pair end/100 21.4 DRR055263 
  M psePM1 Pair end/100 18.7 DRR055264 











D. pseudoobscura 成虫／全組織 F pseWF1 Pair end/101 25.7 DRR055272 
   pseWF2 Pair end/101 27.8 DRR055273 
 成虫／全組織 M pseWM1 Pair end/101 30.1 DRR055274 
   pseWM2 Pair end/101 25.0 DRR055275 
 成虫／卵巣 F pseOv1 Pair end/101 26.1 DRR055260 
   pseOv2 Pair end/101 29.7 DRR055261 
 成虫／精巣 M pseTe1 Pair end/101 28.1 DRR055270 
   pseTe2 Pair end/101 26.8 DRR055271 
 3齢幼虫 
／成虫原基 
F pseDF1 Pair end/101 27.8 DRR055244 
   pseDF2 Pair end/101 28.0 DRR055245 
  M pseDM1 Pair end/101 27.7 DRR055246 




F pseLdF1 Pair end/101 21.0 DRR055256 
   pseLdF2 Pair end/101 42.1 DRR055257 
  M pseLdM1 Pair end/101 21.9 DRR055258 










D. pseudoobscura 成虫／頭部 F pseHF1 Pair end/100 17.9 DRR055248 
   pseHF2 Pair end/100 20.3 DRR055249 
  M pseHM1 Pair end/100 28.1 DRR055250 
   pseHM2 Pair end/100 23.8 DRR055251 
 成虫／胸部 F pseTF1 Pair end/100 18.3 DRR055266 
   pseTF2 Pair end/100 15.5 DRR055267 
  M pseTM1 Pair end/100 21.2 DRR055268 
   pseTM2 Pair end/100 19.2 DRR055269 
 成虫／腹部 F pseAF1 Pair end/100 20.5 DRR055234 
   pseAF2 Pair end/100 24.2 DRR055235 
  M pseAM1 Pair end/100 23.0 DRR055236 




F pseAgF1 Pair end/101 24.2 DRR055240 
   pseAgF2 Pair end/101 25.1 DRR055241 
  M pseAgM1 Pair end/101 25.2 DRR055242 











D. pseudoobscura 成虫／副精巣 M pseAcM1 Pair end/101 22.9 DRR055238 
   pseAcM2 Pair end/101 28.4 DRR055239 
D. obscura 3齢幼虫／全組織 F obsLF1 Pair end/101 24.8 DRR055214 
   obsLF2 Pair end/101 28.1 DRR055215 
  M obsLM1 Pair end/101 27.1 DRR055216 
   obsLM2 Pair end/101 25.2 DRR055217 
 蛹／全組織 F obsPF1 Pair end/101 20.7 DRR055218 
   obsPF2 Pair end/101 28.5 DRR055219 
  M obsPM1 Pair end/101 30.7 DRR055220 
   obsPM2 Pair end/101 25.3 DRR055221 
 成虫／全組織 F obsWF1 Pair end/101 27.4 DRR055230 
   obsWF2 Pair end/101 29.5 DRR055231 
  M obsWM1 Pair end/101 30.7 DRR055232 
   obsWM2 Pair end/101 27.0 DRR055233 
 成虫／卵巣 F obsOv1 Pair end/101 24.6 DRR055218 
   obsOv2 Pair end/101 23.2 DRR055219 
 成虫／精巣 M obsTe1 Pair end/101 27.6 DRR055228 











D. obscura 成虫／頭部 F obsHF1 Pair end/101 20.7 DRR055210 
   obsHF2 Pair end/101 25.4 DRR055211 
  M obsHM1 Pair end/101 31.3 DRR055212 
   obsHM2 Pair end/101 24.9 DRR055213 
 成虫／胸部 F obsTF1 Pair end/101 23.7 DRR055224 
   obsTF2 Pair end/101 30.6 DRR055225 
  M obsTM1 Pair end/101 24.9 DRR055226 
   obsTM2 Pair end/101 25.9 DRR055227 
 成虫／腹部 F obsAF1 Pair end/101 25.0 DRR055200 
   obsAF2 Pair end/101 28.4 DRR055201 
  M obsAM1 Pair end/101 23.7 DRR055202 




F obsAgF1 Pair end/101 25.1 DRR055206 
   obsAgF2 Pair end/101 25.4 DRR055207 
  M obsAgM1 Pair end/101 32.0 DRR055208 











D. obscura 成虫／副精巣 M obsAcM1 Pair end/101 25.4 DRR055204 
   obsAcM2 Pair end/101 28.0 DRR055204 
D. albomicans 3齢幼虫／全組織 F albLF1 Pair end/101 22.8 未登録 
   albLF2 Pair end/101 29.7 未登録 
  M albLM1 Pair end/101 31.9 未登録 
   albLM2 Pair end/101 31.9 未登録 
 蛹／全組織 F albPF1 Pair end/101 22.7 未登録 
   albPF2 Pair end/101 29.0 未登録 
  M albPM1 Pair end/101 33.3 未登録 
   albPM2 Pair end/101 27.0 未登録 
 成虫／全組織 F albWF1 Pair end/101 30.7 未登録 
   albWF2 Pair end/101 30.0 未登録 
  M albWM1 Pair end/101 26.2 未登録 
   albWM2 Pair end/101 25.5 未登録 
 成虫／卵巣 F albO1 Pair end/101 23.2 未登録 
   albO2 Pair end/101 19.7 未登録 
 成虫／精巣 M albTe1 Pair end/101 26.2 未登録 











D. nasuta 3齢幼虫／全組織 F nasLF1 Pair end/101 26.5 未登録 
   nasLF2 Pair end/101 31.7 未登録 
  M nasLM1 Pair end/101 29.9 未登録 
   nasLM2 Pair end/101 24.9 未登録 
 蛹／全組織 F nasPF1 Pair end/101 30.1 未登録 
   nasPF2 Pair end/101 34.3 未登録 
  M nasPM1 Pair end/101 30.2 未登録 
   nasPM2 Pair end/101 30.7 未登録 
 成虫／全組織 F nasWF1 Pair end/101 23.8 未登録 
   nasWF2 Pair end/101 41.8 未登録 
  M nasWM1 Pair end/101 31.6 未登録 
   nasWM2 Pair end/101 34.0 未登録 
 成虫／卵巣 F nasO1 Pair end/101 24.3 未登録 
   nasO2 Pair end/101 26.4 未登録 
 成虫／精巣 M nasTe1 Pair end/101 22.3 未登録 
   nasTe2 Pair end/101 23.4 未登録 
D. kohkoa 3齢幼虫／全組織 F kohLF1 Pair end/101 28.5 未登録 











D. kohkoa 3齢幼虫／全組織 M kohLM1 Pair end/101 30.4 未登録 
   kohLM2 Pair end/101 33.6 未登録 
 蛹／全組織 F kohPF1 Pair end/101 29.5 未登録 
   kohPF2 Pair end/101 26.6 未登録 
  M kohPM1 Pair end/101 40.6 未登録 
   kohPM2 Pair end/101 35.9 未登録 
 成虫／全組織 F kohWF1 Pair end/101 32.8 未登録 
   kohWF2 Pair end/101 36.6 未登録 
  M kohWM1 Pair end/101 33.0 未登録 
   kohWM2 Pair end/101 29.5 未登録 
 成虫／卵巣 F kohO1 Pair end/151 34.2 未登録 
   kohO2 Pair end/151 35.4 未登録 
 成虫／精巣 M kohTe1 Pair end/151 33.9 未登録 
   kohTe2 Pair end/151 34.0 未登録 
D. texana 3齢幼虫／全組織 F texLF1 Pair end/101 29.6 未登録 
   texLF2 Pair end/101 34.7 未登録 
  M texLM1 Pair end/101 32.2 未登録 











D. texana 蛹／全組織 F texPF1 Pair end/101 28.7 未登録 
   texPF2 Pair end/101 31.9 未登録 
  M texPM1 Pair end/101 27.4 未登録 
   texPM2 Pair end/101 34.1 未登録 
 成虫／全組織 F texWF1 Pair end/101 27.8 未登録 
   texWF2 Pair end/101 35.5 未登録 
  M texWM1 Pair end/101 30.8 未登録 
   texWM2 Pair end/101 28.2 未登録 
 成虫／卵巣 F texO1 Pair end/101 26.4 未登録 
   texO2 Pair end/101 19.5 未登録 
 成虫／精巣 M texTe1 Pair end/101 21.3 未登録 
   texTe2 Pair end/101 18.6 未登録 
D. novamexicana 3齢幼虫／全組織 F novLF1 Pair end/101 40.1 未登録 
   novLF2 Pair end/101 34.7 未登録 
  M novLM1 Pair end/101 39.6 未登録 













D. novamexicana 蛹／全組織 F novPF1 Pair end/101 23.2 未登録 
   novPF2 Pair end/101 33.2 未登録 
  M novPM1 Pair end/101 36.5 未登録 
   novPM2 Pair end/101 35.4 未登録 
 成虫／全組織 F novWF1 Pair end/101 29.9 未登録 
   novWF2 Pair end/101 36.5 未登録 
  M novWM1 Pair end/101 39.0 未登録 
   novWM2 Pair end/101 34.2 未登録 
 成虫／卵巣 F novO1 Pair end/101 26.4 未登録 
   novO2 Pair end/101 35.5 未登録 
 成虫／精巣 M novTe1 Pair end/151 34.0 未登録 




















D. mir F 78 (5.6%iv) 84 (4.7%) 247 (13.1%) 128 (7.1%) 94 (3.9%) 631 (6.8%) 
 M 121 (8.7%) 162 (9.1%) 287 (15.3%) 129 (7.2%) 198 (8.3%) 897 (9.7%) 
 U 1191 (85.7%) 1533 (86.2%) 1345 (71.6%) 1547 (85.8%) 2098 (87.8%) 7714 (83.5%) 
D. pse F 49 (3.5%) 37 (2.1%) 58 (3.1%) 63 (3.5%) 65 (2.7%) 272 (2.9%) 
 M 180 (12.9%) 357 (20.1%) 239 (12.7%) 168 (9.3%) 328 (13.7%) 1272 (13.8%) 
 U 1161 (83.5%) 1385 (77.9%) 1582 (84.2%) 1573 (87.2%) 1997 (83.6%) 7698 (83.3%) 
D. obsv F 1 (0.1%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 1 (0.0%) 
 M 2 (0.1%) 1 (0.1%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 2 (0.1%) 5 (0.1%) 
 U 1387 (99.8%) 1778 (99.9%) 1879 (100.0%) 1804 (100.0%) 2388 (99.9%) 9236 (99.9%) 
蛹 
／全組織 
D. mir F 228 (16.4%) 210 (11.8%) 354 (18.8%) 324 (18.0%) 307 (12.8%) 1423 (15.4%) 
 M 387 (27.8%) 725 (40.8%) 619 (32.9%) 445 (24.7%) 869 (36.4%) 3045 (32.9%) 
 U 775 (55.8%) 844 (47.4%) 906 (48.2%) 1035 (57.4%) 1214 (50.8%) 4774 (51.7%) 
D. pse F 16 (1.2%) 7 (0.4%) 6 (0.3%) 18 (1.0%) 12 (0.5%) 59 (0.6%) 
 M 260 (18.7%) 489 (27.5%) 374 (19.9%) 279 (15.5%) 517 (21.6%) 1919 (20.8%) 
 U 1114 (80.1%) 1283 (72.1%) 1499 (79.8%) 1507 (83.5%) 1861 (77.9%) 7264 (78.6%) 
D. obs F 19 (1.4%) 5 (0.3%) 6 (0.3%) 8 (0.4%) 8 (0.3%) 46 (0.5%) 
 M 140 (10.1%) 282 (15.9%) 178 (9.5%) 160 (8.9%) 255 (10.7%) 1015 (11.0%) 










A (XL) B (4) C (3/ネオⅲ) D (XR) E (2) 全体 
成虫 
／全組織 
D. mir F 365 (26.3% iv) 311 (17.5%) 411 (21.9%) 367 (20.3%) 393 (16.4%) 1847 (20.0%) 
 M 401 (28.8%) 746 (41.9%) 670 (35.7%) 483 (26.8%) 859 (35.9%) 3159 (34.2%) 
 U 624 (44.9%) 722 (40.6%) 798 (42.5%) 954 (52.9%) 1138 (47.6%) 4236 (45.8%) 
D. pse F 608 (43.7%) 559 (31.4%) 620 (33.0%) 684 (37.9%) 800 (33.5%) 3271 (35.4%) 
 M 525 (37.8%) 888 (49.9%) 858 (45.7%) 728 (40.4%) 1099 (46.0%) 4098 (44.3%) 
 U 257 (18.5%) 332 (18.7%) 401 (21.3%) 392 (21.7%) 491 (20.5%) 1873 (20.3%) 
D. obsv F 285 (20.5%) 243 (13.7%) 290 (15.4%) 226 (12.5%) 334 (14.0%) 1378 (14.9%) 
 M 451 (32.4%) 810 (45.5%) 760 (40.4%) 726 (40.2%) 993 (41.5%) 3740 (40.5%) 
 U 654 (47.1%) 726 (40.8%) 829 (44.1%) 852 (47.2%) 1063 (44.5%) 4124 (44.6%) 
成虫 
／精巣・卵巣 
D. mir F 594 (42.7%) 555 (31.2%) 596 (31.7%) 673 (37.3%) 746 (31.2%) 3164 (34.2%) 
 M 489 (35.2%) 871 (49.0%) 832 (44.3%) 609 (33.8%) 1042 (43.6%) 3843 (41.6%) 
 U 307 (22.1%) 353 (19.8%) 451 (24.0%) 522 (28.9%) 602 (25.2%) 2235 (24.2%) 
D. pse F 627 (45.1%) 560 (31.5%) 624 (33.2%) 686 (38.0%) 804 (33.6%) 3301 (35.7%) 
 M 495 (35.6%) 922 (51.8%) 887 (47.2%) 667 (37.0%) 1110 (46.4%) 4081 (44.2%) 
 U 268 (19.3%) 297 (16.7%) 368 (19.6%) 451 (25.0%) 476 (19.9%) 1860 (20.1%) 
D. obs F 592 (42.6%) 542 (30.5%) 564 (30.0%) 526 (29.2%) 741 (31.0%) 2965 (32.1%) 
 M 474 (34.1%) 837 (47.0%) 798 (42.5%) 745 (41.3%) 1031 (43.1%) 3885 (42.0%) 
 U 324 (23.3%) 400 (22.5%) 517 (27.5%) 533 (29.5%) 618 (25.9%) 2392 (25.9%) 




ⅱ F はメスバイアス遺伝子、M はオスバイアス遺伝子、U は非バイアス遺伝子を表す。 
ⅲ D. mir では第 3染色体はネオ性染色体である。 
iv 解析に用いたオルソログ遺伝子に対する割合を表す。 































D. mir F 69 (5.0%iv) 66 (3.7%) 222 (11.8%) 110 (6.1%) 79 (3.3%) 546 (5.9%) 
 M 65 (4.7%) 70 (3.9%) 233 (12.4%) 90 (5.0%) 114 (4.8%) 572 (6.2%) 
D. pse F 31 (2.2%) 21 (1.2%) 37 (2.0%) 41 (2.3%) 48 (2.0%) 178 (1.9%) 
 M 132 (9.5%) 263 (14.8%) 181 (9.6%) 133 (7.4%) 245 (10.3%) 954 (10.3%) 
D. obsv F 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 
 M 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 
蛹 
／全組織 
D. mir F 212 (15.3%) 201 (11.3%) 347 (18.5%) 309 (17.1%) 293 (12.3%) 1362 (14.7%) 
 M 148 (10.6%) 258 (14.5%) 291 (15.5%) 185 (10.3%) 387 (16.2%) 1269 (13.7%) 
D. pse F 2 (0.1%) 3 (0.2%) 5 (0.3%) 5 (0.3%) 2 (0.1%) 17 (0.2%) 
 M 18 (1.3%) 24 (1.3%) 42 (2.2%) 26 (1.4%) 41 (1.7%) 151 (1.6%) 
D. obs F 4 (0.3%) 1 (0.1%) 3 (0.2%) 14 (0.8%) 5 (0.2%) 27 (0.3%) 
 M 3 (0.2%) 3 (0.2%) 4 (0.2%) 7 (0.4%) 4 (0.2%) 21 (0.2%) 
成虫 
／全組織 
D. mir F 15 (1.1%) 30 (1.7%) 42 (2.2%) 26 (1.4%) 31 (1.3%) 144 (1.6%) 
 M 19 (1.4%) 22 (1.2%) 39 (2.1%) 15 (0.8%) 40 (1.7%) 135 (1.5%) 
D. pse F 150 (10.8%) 135 (7.6%) 127 (6.8%) 152 (8.4%) 196 (8.2%) 760 (8.2%) 
 M 150 (10.8%) 199 (11.2%) 235 (12.5%) 240 (13.3%) 323 (13.5%) 1147 (12.4%) 
D. obs F 43 (3.1%) 25 (1.4%) 24 (1.3%) 30 (1.7%) 30 (1.3%) 152 (1.6%) 










A (XL) B (4) C (3/ネオⅲ) D (XR) E (2) 全体 
成虫 
／精巣・卵巣 
D. mir F 9 (0.6%iv) 24 (1.3%) 33 (1.8%) 19 (1.1%) 26 (1.1%) 111 (1.2%) 
 M 34 (2.4%) 31 (1.7%) 36 (1.9%) 25 (1.4%) 34 (1.4%) 160 (1.7%) 
D. pse F 21 (1.5%) 17 (1.0%) 19 (1.0%) 24 (1.3%) 26 (1.1%) 107 (1.2%) 
 M 27 (1.9%) 41 (2.3%) 57 (3.0%) 46 (2.5%) 73 (3.1%) 244 (2.6%) 
D. obsv F 19 (1.4%) 18 (1.0%) 20 (1.1%) 5 (0.3%) 22 (0.9%) 84 (0.9%) 
 M 33 (2.4%) 39 (2.2%) 52 (2.8%) 95 (5.3%) 86 (3.6%) 305 (3.3%) 
ⅰ D. mir: Drosophila miranda, D. pse: D. pseudoobsucra, D. obs: D. obscura 
ⅱ F はメスバイアス遺伝子、M はオスバイアス遺伝子、U は非バイアス遺伝子を表す。 
ⅲ D. mir では第 3 染色体はネオ性染色体である。 
iv 解析に用いたオルソログ遺伝子に対する割合を表す。 















D. alb F 28 (1.7%) 17 (1.0%) 148 (3.8%) 20 (0.9%) 1 (1.6%) 214 (2.2%) 
 M 274 (17.1%) 396 (22.4%) 822 (21.1%) 374 (17.1%) 2 (3.3%) 1868 (19.6%) 
 U 1301 (81.2%) 1353 (76.6%) 2929 (75.1%) 1794 (82.0%) 58 (95.1%) 7435 (78.1%) 
D. nas F 2 (0.1%) 1 (0.1%) 3 (0.1%) 1 (0.0%) 0 (0.0%) 7 (0.1%) 
 M 192 (12.0%) 284 (16.1%) 450 (11.5%) 198 (9.0%) 0 (0.0%) 1124 (11.8%) 
 U 1409 (87.9%) 1481 (83.9%) 3446 (88.4%) 1989 (90.9%) 61 (100.0%) 8386 (88.1%) 
D. koh F 36 (2.2%) 51 (2.9%) 68 (1.7%) 51 (2.3%) 0 (0.0%) 206 (2.2%) 
 M 207 (12.9%) 296 (16.8%) 496 (12.7%) 232 (10.6%) 1 (1.6%) 1232 (12.9%) 
 U 1360 (84.8%) 1419 (80.4%) 3335 (85.5%) 1905 (87.1%) 60 (98.4%) 8079 (84.9%) 
蛹 
／全組織 
D. alb F 182 (11.4%) 212 (12.0%) 431 (11.1%) 226 (10.3%) 5 (8.2%) 1056 (11.1%) 
 M 542 (33.8%) 675 (38.2%) 1516 (38.9%) 784 (35.8%) 11 (18.0%) 3528 (37.1%) 
 U 879 (54.8%) 879 (49.8%) 1952 (50.1%) 1178 (53.8%) 45 (73.8%) 4933 (51.8%) 
D. nas F 48 (3.0%) 30 (1.7%) 94 (2.4%) 74 (3.4%) 1 (1.6%) 247 (2.6%) 
 M 276 (17.2%) 398 (22.5%) 689 (17.7%) 355 (16.2%) 0 (0.0%) 1718 (18.1%) 
 U 1279 (79.8%) 1338 (75.8%) 3116 (79.9%) 1759 (80.4%) 60 (98.4%) 7552 (79.4%) 
D. koh F 50 (3.1%) 28 (1.6%) 57 (1.5%) 28 (1.3%) 0 (0.0%) 163 (1.7%) 
 M 365 (22.8%) 522 (29.6%) 1027 (26.3%) 583 (26.6%) 10 (16.4%) 2507 (26.3%) 










A (X) B (2L) C, D (3/ネオⅲ) E (2R) F (4) 全体 
成虫 
／全組織 
D. alb F 576 (35.9%) 414 (23.4%) 969 (24.9%) 540 (24.7%) 18 (29.5%) 2517 (26.4%) 
 M 327 (20.4%) 510 (28.9%) 1092 (28.0%) 511 (23.4%) 8 (13.1%) 2448 (25.7%) 
 U 700 (43.7%) 842 (47.7%) 1838 (47.1%) 1137 (52.0%) 35 (57.4%) 4552 (47.8%) 
D. nas F 569 (35.5%) 431 (24.4%) 959 (24.6%) 562 (25.7%) 13 (21.3%) 2534 (26.6%) 
 M 257 (16.0%) 413 (23.4%) 751 (19.3%) 387 (17.7%) 3 (4.9%) 1811 (19.0%) 
 U 777 (48.5%) 922 (52.2%) 2189 (56.1%) 1239 (56.6%) 45 (73.8%) 5172 (54.3%) 
D. koh F 634 (39.6%) 511 (28.9%) 1108 (28.4%) 686 (31.4%) 16 (26.2%) 2955 (31.0%) 
 M 533 (33.3%) 711 (40.3%) 1420 (36.4%) 787 (36.0%) 27 (44.3%) 3478 (36.5%) 




D. alb F 541 (33.7%) 395 (22.4%) 829 (21.3%) 490 (22.4%) 27 (44.3%) 2282 (24.0%) 
 M 448 (27.9%) 745 (42.2%) 1571 (40.3%) 792 (36.2%) 15 (24.6%) 3571 (37.5%) 
 U 614 (38.3%) 626 (35.4%) 1499 (38.4%) 906 (41.4%) 19 (31.1%) 3664 (38.5%) 
D. nas F 621 (38.7%) 454 (25.7%) 991 (25.4%) 599 (27.4%) 25 (41.0%) 2690 (28.3%) 
 M 496 (30.9%) 780 (44.2%) 1556 (39.9%) 828 (37.8%) 22 (36.1%) 3682 (38.7%) 
 U 486 (30.3%) 532 (30.1%) 1352 (34.7%) 761 (34.8%) 14 (23.0%) 3145 (33.0%) 
D. koh F 741 (46.2%) 556 (31.5%) 1263 (32.4%) 777 (35.5%) 29 (47.5%) 3366 (35.4%) 
 M 517 (32.3%) 811 (45.9%) 1655 (42.4%) 907 (41.5%) 24 (39.3%) 3914 (41.1%) 
 U 345 (21.5%) 399 (22.6%) 981 (25.2%) 504 (23.0%) 8 (13.1%) 2237 (23.5%) 




ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアス、Uは非バイアスを示す。 











A (X) B (2L) C, D (3/ネオⅲ) E (2R) F (4) 全体 
3齢幼虫 
／全組織 
D. alb F 26 (1.6%) 15 (0.8%) 142 (3.6%) 18 (0.8%) 1 (1.6%) 202 (2.1%) 
 M 52 (3.2%) 88 (5.0%) 307 (7.9%) 128 (5.9%) 1 (1.6%) 576 (6.1%) 
D. nas F 1 (0.1%) 0 (0.0%) 3 (0.1%) 1 (0.0%) 0 (0.0%) 5 (0.1%) 
 M 2 (0.1%) 7 (0.4%) 4 (0.1%) 3 (0.1%) 0 (0.0%) 16 (0.2%) 
D. koh F 22 (1.4%) 40 (2.3%) 40 (1.0%) 30 (1.4%) 0 (0.0%) 132 (1.4%) 
 M 6 (0.4%) 6 (0.3%) 19 (0.5%) 8 (0.4%) 0 (0.0%) 39 (0.4%) 
蛹 
／全組織 
D. alb F 139 (8.7%) 177 (10.0%) 378 (9.7%) 198 (9.0%) 5 (8.2%) 897 (9.4%) 
 M 193 (12.0%) 182 (10.3%) 509 (13.1%) 229 (10.5%) 6 (9.8%) 1119 (11.8%) 
D. nas F 18 (1.1%) 8 (0.5%) 21 (0.5%) 17 (0.8%) 0 (0.0%) 64 (0.7%) 
 M 22 (1.4%) 31 (1.8%) 44 (1.1%) 34 (1.6%) 0 (0.0%) 131 (1.4%) 
D. koh F 13 (0.8%) 11 (0.6%) 21 (0.5%) 7 (0.3%) 0 (0.0%) 52 (0.5%) 




D. alb F 37 (2.3%) 25 (1.4%) 104 (2.7%) 35 (1.6%) 4 (6.6%) 205 (2.2%) 
 M 20 (1.2%) 38 (2.2%) 144 (3.7%) 41 (1.9%) 2 (3.3%) 245 (2.6%) 
D. nas F 14 (0.9%) 27 (1.5%) 41 (1.1%) 20 (0.9%) 0 (0.0%) 102 (1.1%) 
 M 4 (0.2%) 18 (1.0%) 34 (0.9%) 15 (0.7%) 0 (0.0%) 71 (0.7%) 
D. koh F 87 (5.4%) 104 (5.9%) 184 (4.7%) 131 (6.0%) 2 (3.3%) 508 (5.3%) 










A (X) B (2L) C, D (3/ネオⅲ) E (2R) F (4) 全体 
成虫 
／精巣・卵巣 
D. alb F 5 (0.3%) 12 (0.7%) 28 (0.7%) 8 (0.4%) 1 (1.6%) 54 (0.6%) 
 M 16 (1.0%) 24 (1.4%) 89 (2.3%) 30 (1.4%) 0 (0.0%) 159 (1.7%) 
D. nas F 30 (1.9%) 22 (1.2%) 53 (1.4%) 38 (1.7%) 0 (0.0%) 143 (1.5%) 
 M 35 (2.2%) 45 (2.5%) 112 (2.9%) 54 (2.5%) 2 (3.3%) 248 (2.6%) 
D. koh F 111 (6.9%) 87 (4.9%) 224 (5.7%) 145 (6.6%) 3 (4.9%) 570 (6.0%) 
 M 67 (4.2%) 83 (4.7%) 234 (6.0%) 149 (6.8%) 2 (3.3%) 535 (5.6%) 
ⅰ D. alb: Drosophila albomicans, D. nas: D. nasuta, D. koh: D. kohkoa 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。 















D. ame F 17 (1.1%) 37 (2.1%) 13 (0.7%) 9 (0.5%) 12 (0.6%) 0 (0.0%) 88 (1.0%) 
 M 254 (16.3%) 416 (23.7%) 263 (14.8%) 220 (13.4%) 247 (12.5%) 2 (3.2%) 1402 (16.0%) 
 U 1290 (82.6%) 1305 (74.2%) 1501 (84.5%) 1410 (86.0%) 1720 (86.9%) 60 (96.8%) 7276 (83.0%) 
D. tex F 17 (1.1%) 19 (1.1%) 12 (0.7%) 13 (0.8%) 15 (0.8%) 0 (0.0%) 76 (0.9%) 
 M 97 (6.2%) 133 (7.6%) 85 (4.8%) 58 (3.5%) 73 (3.7%) 0 (0.0%) 446 (5.1%) 
 U 1447 (92.7%) 1606 (91.4%) 1680 (94.5%) 1568 (95.7%) 1891 (95.6%) 62 (100.0%) 8244 (94.0%) 
D. nov* F 4 (0.3%) 0 (0.0%) 2 (0.1%) 3 (0.2%) 3 (0.2%) 0 (0.0%) 12 (0.1%) 
 M 234 (15.0%) 314 (17.9%) 222 (12.5%) 210 (12.8%) 202 (10.2%) 0 (0.0%) 1182 (13.5%) 
 U 1323 (84.8%) 1444 (82.1%) 1553 (87.4%) 1426 (87.0%) 1774 (89.6%) 62 (100.0%) 7572 (86.4%) 
蛹 
／全組織 
D. ame F 216 (13.8%) 205 (11.7%) 245 (13.8%) 199 (12.1%) 219 (11.1%) 4 (6.5%) 1088 (12.4%) 
 M 361 (23.1%) 531 (30.2%) 417 (23.5%) 370 (22.6%) 440 (22.2%) 3 (4.8%) 2122 (24.2%) 
 U 984 (63.0%) 1022 (58.1%) 1115 (62.7%) 1070 (65.3%) 1320 (66.7%) 55 (88.7%) 5556 (63.4%) 
D. tex F 26 (1.7%) 19 (1.1%) 15 (0.8%) 17 (1.0%) 23 (1.2%) 1 (1.6%) 101 (1.2%) 
 M 328 (21.0%) 458 (26.1%) 376 (21.2%) 333 (20.3%) 373 (18.8%) 2 (3.2%) 1870 (21.3%) 
 U 1207 (77.3%) 1281 (72.9%) 1386 (78.0%) 1289 (78.6%) 1583 (80.0%) 59 (95.2%) 6795 (77.5%) 
D. nov F 2 (0.1%) 3 (0.2%) 6 (0.3%) 7 (0.4%) 6 (0.3%) 0 (0.0%) 24 (0.3%) 
 M 272 (17.4%) 367 (20.9%) 286 (16.1%) 262 (16.0%) 262 (13.2%) 1 (1.6%) 1450 (16.5%) 










A (X) B (4/ネオⅲ) C (5) D (3) E (2) F (6) 全体 
成虫 
／全組織 
D. ame F 573 (36.7%) 467 (26.6%) 468 (26.3%) 419 (25.6%) 554 (28.0%) 15 (24.2%) 2496 (28.5%) 
 M 473 (30.3%) 726 (41.3%) 612 (34.4%) 569 (34.7%) 606 (30.6%) 14 (22.6%) 3000 (34.2%) 
 U 515 (33.0%) 565 (32.1%) 697 (39.2%) 651 (39.7%) 819 (41.4%) 33 (53.2%) 3270 (37.3%) 
D. tex F 657 (42.1%) 551 (31.3%) 558 (31.4%) 505 (30.8%) 682 (34.5%) 21 (33.9%) 2974 (33.9%) 
 M 466 (29.9%) 648 (36.9%) 596 (33.5%) 551 (33.6%) 633 (32.0%) 13 (21.0%) 2907 (33.2%) 
 U 438 (28.1%) 559 (31.8%) 623 (35.1%) 583 (35.6%) 664 (33.6%) 28 (45.2%) 2885 (32.9%) 
D. nov F 420 (26.9%) 269 (15.3%) 300 (16.9%) 259 (15.8%) 332 (16.8%) 10 (16.1%) 1590 (18.1%) 
 M 440 (28.2%) 637 (36.2%) 598 (33.7%) 547 (33.4%) 584 (29.5%) 13 (21.0%) 2819 (32.2%) 




D. ame F 629 (40.3%) 536 (30.5%) 534 (30.1%) 509 (31.1%) 662 (33.5%) 20 (32.3%) 2890 (33.0%) 
 M 577 (37.0%) 830 (47.2%) 765 (43.1%) 669 (40.8%) 762 (38.5%) 21 (33.9%) 3624 (41.3%) 
 U 355 (22.7%) 392 (22.3%) 478 (26.9%) 461 (28.1%) 555 (28.0%) 21 (33.9%) 2252 (25.7%) 
D. tex F 495 (31.7%) 397 (22.6%) 378 (21.3%) 351 (21.4%) 456 (23.0%) 14 (22.6%) 2091 (23.9%) 
 M 561 (35.9%) 758 (43.1%) 740 (41.6%) 631 (38.5%) 737 (37.2%) 19 (30.6%) 3446 (39.3%) 
 U 505 (32.4%) 603 (34.3%) 659 (37.1%) 657 (40.1%) 786 (39.7%) 29 (46.8%) 3229 (36.8%) 
D. nov F 689 (44.1%) 641 (36.5%) 618 (34.8%) 563 (34.4%) 745 (37.6%) 23 (37.1%) 3279 (37.4%) 
 M 575 (36.8%) 805 (45.8%) 780 (43.9%) 720 (43.9%) 826 (41.7%) 27 (43.5%) 3733 (42.6%) 
 U 297 (19.0%) 312 (17.7%) 379 (21.3%) 356 (21.7%) 408 (20.6%) 12 (19.4%) 1754 (20.0%) 




ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアス、Uは非バイアスを示す。 
















D. ame F 12 (0.8%) 37 (2.1%) 11 (0.6%) 8 (0.5%) 11 (0.6%) 0 (0.0%) 79 (0.9%) 
 M 32 (2.0%) 112 (6.4%) 42 (2.4%) 27 (1.6%) 52 (2.6%) 2 (3.2%) 267 (3.0%) 
D. tex F 11 (0.7%) 17 (1.0%) 9 (0.5%) 13 (0.8%) 13 (0.7%) 0 (0.0%) 63 (0.7%) 
 M 6 (0.4%) 7 (0.4%) 5 (0.3%) 6 (0.4%) 4 (0.2%) 0 (0.0%) 28 (0.3%) 
D. nov* F 2 (0.1%) 0 (0.0%) 2 (0.1%) 2 (0.1%) 2 (0.1%) 0 (0.0%) 8 (0.1%) 
 M 12 (0.8%) 17 (1.0%) 4 (0.2%) 14 (0.9%) 10 (0.5%) 0 (0.0%) 57 (0.7%) 
蛹 
／全組織 
D. ame F 202 (12.9%) 192 (10.9%) 229 (12.9%) 188 (11.5%) 205 (10.4%) 4 (6.5%) 1020 (11.6%) 
 M 51 (3.3%) 106 (6.0%) 85 (4.8%) 69 (4.2%) 105 (5.3%) 1 (1.6%) 417 (4.8%) 
D. tex F 18 (1.2%) 11 (0.6%) 10 (0.6%) 12 (0.7%) 18 (0.9%) 1 (1.6%) 70 (0.8%) 
 M 21 (1.3%) 34 (1.9%) 43 (2.4%) 36 (2.2%) 37 (1.9%) 0 (0.0%) 171 (2.0%) 
D. nov F 0 (0.0%) 1 (0.1%) 3 (0.2%) 2 (0.1%) 1 (0.1%) 0 (0.0%) 7 (0.1%) 
 M 0 (0.0%) 0 (0.0%) 4 (0.2%) 2 (0.1%) 3 (0.2%) 0 (0.0%) 9 (0.1%) 
成虫 
／全組織 
D. ame F 44 (2.8%) 48 (2.7%) 46 (2.6%) 46 (2.8%) 45 (2.3%) 1 (1.6%) 230 (2.6%) 
 M 30 (1.9%) 79 (4.5%) 49 (2.8%) 49 (3.0%) 41 (2.1%) 0 (0.0%) 248 (2.8%) 
D. tex F 109 (7.0%) 113 (6.4%) 117 (6.6%) 119 (7.3%) 157 (7.9%) 5 (8.1%) 620 (7.1%) 
 M 45 (2.9%) 46 (2.6%) 54 (3.0%) 50 (3.1%) 83 (4.2%) 2 (3.2%) 280 (3.2%) 
D. nov F 11 (0.7%) 3 (0.2%) 9 (0.5%) 6 (0.4%) 12 (0.6%) 1 (1.6%) 42 (0.5%) 














D. ame F 13 (0.8%) 27 (1.5%) 25 (1.4%) 24 (1.5%) 29 (1.5%) 1 (1.6%) 119 (1.4%) 
 M 28 (1.8%) 38 (2.2%) 37 (2.1%) 27 (1.6%) 45 (2.3%) 0 (0.0%) 175 (2.0%) 
D. tex F 0 (0.0%) 2 (0.1%) 4 (0.2%) 4 (0.2%) 0 (0.0%) 0 (0.0%) 10 (0.1%) 
 M 0 (0.0%) 24 (1.4%) 25 (1.4%) 25 (1.5%) 29 (1.5%) 1 (1.6%) 104 (1.2%) 
D. nov F 72 (4.6%) 69 (3.9%) 76 (4.3%) 75 (4.6%) 103 (5.2%) 5 (8.1%) 400 (4.6%) 
 M 52 (3.3%) 88 (5.0%) 90 (5.1%) 108 (6.6%) 117 (5.9%) 4 (6.5%) 459 (5.2%) 
ⅰ D. ame: Drosophila americana, D. tex: D. texana, D. nov: D. novamexicana 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。 













D. mir F 4 (0.3%) 6 (0.3%) 26 (1.4%) 8 (0.4%) 6 (0.3%) 50 (0.5%) 
 M 16 (1.2%) 32 (1.8%) 157 (8.4%) 37 (2.1%) 46 (1.9%) 288 (3.1%) 
 U 1370 (98.6%) 1741 (97.9%) 1696 (90.3%) 1759 (97.5%) 2338 (97.8%) 8904 (96.3%) 
D. pse F 13 (0.9%) 7 (0.4%) 5 (0.3%) 9 (0.5%) 8 (0.3%) 42 (0.5%) 
 M 15 (1.1%) 12 (0.7%) 15 (0.8%) 22 (1.2%) 16 (0.7%) 80 (0.9%) 






D. mir F 33 (2.4%) 35 (2.0%) 154 (8.2%) 71 (3.9%) 53 (2.2%) 346 (3.7%) 
 M 216 (15.5%) 443 (24.9%) 430 (22.9%) 215 (11.9%) 441 (18.5%) 1745 (18.9%) 
 U 1141 (82.1%) 1301 (73.1%) 1295 (68.9%) 1518 (84.1%) 1896 (79.3%) 7151 (77.4%) 
D. pse F 10 (0.7%) 5 (0.3%) 5 (0.3%) 13 (0.7%) 11 (0.5%) 44 (0.5%) 
 M 295 (21.2%) 520 (29.2%) 408 (21.7%) 301 (16.7%) 548 (22.9%) 2072 (22.4%) 
 U 1085 (78.1%) 1254 (70.5%) 1466 (78.0%) 1490 (82.6%) 1831 (76.6%) 7126 (77.1%) 
ⅰ D. mir: Drosophila miranda, D. pse: D. pseudoobsucra 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアス、Uは非バイアスを示す。  


















D. mir F 2 (0.1%) 6 (0.3%) 26 (1.4%) 8 (0.4%) 6 (0.3%) 48 (0.5%) 
 M 15 (1.1%) 29 (1.6%) 152 (8.1%) 28 (1.6%) 41 (1.7%) 265 (2.9%) 
D. pse F 11 (0.8%) 6 (0.3%) 3 (0.2%) 9 (0.5%) 8 (0.3%) 37 (0.4%) 





D. mir F 30 (2.2%) 32 (1.8%) 148 (7.9%) 67 (3.7%) 51 (2.1%) 328 (3.5%) 
 M 20 (1.4%) 53 (3.0%) 165 (8.8%) 32 (1.8%) 82 (3.4%) 352 (3.8%) 
D. pse F 8 (0.6%) 3 (0.2%) 4 (0.2%) 11 (0.6%) 11 (0.5%) 37 (0.4%) 
 M 98 (7.1%) 129 (7.3%) 138 (7.3%) 116 (6.4%) 187 (7.8%) 668 (7.2%) 
ⅰ D. mir: Drosophila miranda, D. pse: D. pseudoobsucra 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。  











A (XL) B (4) C (3ⅲ) D (XR) E (2) 全体 
成虫 
／頭部 
D. mir F 18 (1.3%) 27 (1.5%) 70 (3.7%) 14 (0.8%) 22 (0.9%) 151 (1.6%) 
 M 19 (1.4%) 14 (0.8%) 121 (6.4%) 26 (1.4%) 21 (0.9%) 201 (2.2%) 
 U 1353 (97.3%) 1738 (97.7%) 1688 (89.8%) 1764 (97.8%) 2347 (98.2%) 8890 (96.2%) 
D. pse F 16 (1.2%) 14 (0.8%) 22 (1.2%) 14 (0.8%) 15 (0.6%) 81 (0.9%) 
 M 5 (0.4%) 0 (0.00%) 0 (0.00%) 12 (0.7%) 2 (0.1%) 19 (0.2%) 
 U 1369 (98.5%) 1765 (99.2%) 1857 (98.8%) 1778 (98.6%) 2373 (99.3%) 9142 (98.9%) 
D. obsⅳ F 150 (10.8%) 192 (10.8%) 232 (12.3%) 158 (8.8%) 266 (11.1%) 998 (10.8%) 
 M 180 (12.9%) 208 (11.7%) 183 (9.7%) 204 (11.3%) 267 (11.2%) 1042 (11.3%) 
 U 1060 (76.3%) 1379 (77.5%) 1464 (77.9%) 1442 (79.9%) 1857 (77.7%) 7202 (77.9%) 
成虫 
／胸部 
D. mir F 17 (1.2%) 21 (1.2%) 40 (2.1%) 19 (1.1%) 23 (1.0%) 120 (1.3%) 
 M 9 (0.6%) 6 (0.3%) 89 (4.7%) 11 (0.6%) 12 (0.5%) 127 (1.4%) 
 U 1364 (98.1%) 1752 (98.5%) 1750 (93.1%) 1774 (98.3%) 2355 (98.5%) 8995 (97.3%) 
D. pse F 49 (3.5%) 39 (2.2%) 42 (2.2%) 47 (2.6%) 56 (2.3%) 233 (2.5%) 
 M 9 (0.6%) 4 (0.2%) 13 (0.7%) 13 (0.7%) 9 (0.4%) 48 (0.5%) 
 U 1332 (95.8%) 1736 (97.6%) 1824 (97.1%) 1744 (96.7%) 2325 (97.3%) 8961 (97.0%) 
D. obs F 18 (1.3%) 11 (0.6%) 11 (0.6%) 16 (0.9%) 26 (1.1%) 82 (0.9%) 
 M 14 (1.0%) 2 (0.1%) 3 (0.2%) 7 (0.4%) 7 (0.3%) 33 (0.4%) 











A (XL) B (4) C (3ⅲ) D (XR) E (2) 全体 
成虫 
／腹部 
D. mir F 346 (24.9%) 354 (19.9%) 444 (23.6%) 405 (22.5%) 478 (20.0%) 2027 (21.9%) 
 M 432 (31.1%) 752 (42.3%) 685 (36.5%) 536 (29.7%) 848 (35.5%) 3253 (35.2%) 
 U 612 (44.0%) 673 (37.8%) 750 (39.9%) 863 (47.8%) 1064 (44.5%) 3962 (42.9%) 
D. pse F 248 (17.8%) 277 (15.6%) 296 (15.8%) 315 (17.5%) 365 (15.3%) 1501 (16.2%) 
 M 345 (24.8%) 611 (34.3%) 541 (28.8%) 424 (23.5%) 672 (28.1%) 2593 (28.1%) 
 U 797 (57.3%) 891 (50.1%) 1042 (55.5%) 1065 (59.0%) 1353 (56.6%) 5148 (55.7%) 
D. obs F 326 (23.5%) 361 (20.3%) 406 (21.6%) 324 (18.0%) 521 (21.8%) 1938 (21.0%) 
 M 412 (29.6%) 771 (43.3%) 666 (35.4%) 635 (35.2%) 871 (36.4%) 3355 (36.3%) 






D. mir F 46 (3.3%) 46 (2.6%) 116 (6.2%) 66 (3.7%) 61 (2.6%) 335 (3.6%) 
 M 26 (1.9%) 70 (3.9%) 203 (10.8%) 49 (2.7%) 97 (4.1%) 445 (4.8%) 
 U 1318 (94.8%) 1663 (93.5%) 1560 (83.0%) 1689 (93.6%) 2232 (93.4%) 8462 (91.6%) 
D. pse F 47 (3.4%) 55 (3.1%) 36 (1.9%) 45 (2.5%) 51 (2.1%) 234 (2.5%) 
 M 33 (2.4%) 76 (4.3%) 76 (4.0%) 62 (3.4%) 92 (3.8%) 339 (3.7%) 
 U 1310 (94.2%) 1648 (92.6%) 1767 (94.0%) 1697 (94.1%) 2247 (94.0%) 8669 (93.8%) 
D. obs F 33 (2.4%) 28 (1.6%) 22 (1.2%) 25 (1.4%) 35 (1.5%) 143 (1.5%) 
 M 93 (6.7%) 234 (13.2%) 145 (7.7%) 138 (7.6%) 189 (7.9%) 799 (8.6%) 















D. mir F 473 (34.0%) 481 (27.0%) 474 (25.2%) 517 (28.7%) 696 (29.1%) 2641 (28.6%) 
 M 371 (26.7%) 663 (37.3%) 670 (35.7%) 490 (27.2%) 716 (30.0%) 2910 (31.5%) 
 U 546 (39.3%) 635 (35.7%) 735 (39.1%) 797 (44.2%) 978 (40.9%) 3691 (39.9%) 
D. pse F 479 (34.5%) 506 (28.4%) 561 (29.9%) 546 (30.3%) 753 (31.5%) 2845 (30.8%) 
 M 452 (32.5%) 737 (41.4%) 694 (36.9%) 613 (34.0%) 857 (35.9%) 3353 (36.3%) 
 U 459 (33.0%) 536 (30.1%) 624 (33.2%) 645 (35.8%) 780 (32.6%) 3044 (32.9%) 
D. obs F 445 (32.0%) 477 (26.8%) 501 (26.7%) 454 (25.2%) 675 (28.2%) 2552 (27.6%) 
 M 462 (33.2%) 782 (44.0%) 686 (36.5%) 605 (33.5%) 839 (35.1%) 3374 (36.5%) 
 U 483 (34.7%) 520 (29.2%) 692 (36.8%) 745 (41.3%) 876 (36.7%) 3316 (35.9%) 
ⅰ D. mir: Drosophila miranda, D. pse: D. pseudoobsucra, D. obs: D. obscura 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアス、Uは非バイアスを示す。  
ⅲ D. mir では第 3 染色体はネオ性染色体である。 
















A (XL) B (4) C (3ⅲ) D (XR) E (2) 全体 
成虫／頭部 D. mir F 9 (0.6%) 14 (0.8%) 40 (2.1%) 9 (0.5%) 10 (0.4%) 82 (0.9%) 
 M 15 (1.1%) 9 (0.5%) 90 (4.8%) 17 (0.9%) 13 (0.5%) 144 (1.6%) 
D. pse F 5 (0.4%) 4 (0.2%) 9 (0.5%) 9 (0.5%) 6 (0.3%) 33 (0.4%) 
 M 2 (0.1%) 0 (0.00%) 0 (0.00%) 6 (0.3%) 1 (0.0%) 9 (0.1%) 
D. obsⅳ F 135 (9.7%) 172 (9.7%) 191 (10.2%) 145 (8.0%) 248 (10.4%) 891 (9.6%) 
 M 176 (12.7%) 205 (11.5%) 160 (8.5%) 201 (11.1%) 262 (11.0%) 1004 (10.9%) 
成虫／胸部 D. mir F 10 (0.7%) 16 (0.9%) 31 (1.6%) 15 (0.8%) 14 (0.6%) 86 (0.9%) 
 M 5 (0.4%) 6 (0.3%) 84 (4.5%) 8 (0.4%) 6 (0.3%) 109 (1.2%) 
D. pse F 37 (2.7%) 30 (1.7%) 28 (1.5%) 37 (2.1%) 41 (1.7%) 173 (1.9%) 
 M 5 (0.4%) 4 (0.2%) 10 (0.5%) 9 (0.5%) 4 (0.2%) 32 (0.3%) 
D. obs F 7 (0.5%) 3 (0.2%) 6 (0.3%) 10 (0.6%) 16 (0.7%) 42 (0.5%) 
 M 11 (0.8%) 2 (0.1%) 1 (0.1%) 6 (0.3%) 3 (0.1%) 23 (0.2%) 
成虫／腹部 D. mir F 57 (4.1%) 57 (3.2%) 91 (4.8%) 73 (4.0%) 88 (3.7%) 366 (4.0%) 
 M 68 (4.9%) 88 (4.9%) 127 (6.8%) 82 (4.5%) 104 (4.4%) 469 (5.1%) 
D. pse F 36 (2.6%) 26 (1.5%) 27 (1.4%) 44 (2.4%) 43 (1.8%) 176 (1.9%) 
 M 26 (1.9%) 37 (2.1%) 68 (3.6%) 43 (2.4%) 56 (2.3%) 230 (2.5%) 
D. obs F 109 (7.8%) 120 (6.7%) 115 (6.1%) 117 (6.5%) 195 (8.2%) 656 (7.1%) 
















D. mir F 19 (1.4%) 24 (1.3%) 84 (4.5%) 42 (2.3%) 40 (1.7%) 209 (2.3%) 
 M 14 (1.0%) 38 (2.1%) 169 (9.0%) 29 (1.6%) 55 (2.3%) 305 (3.3%) 
D. pse F 28 (2.0%) 35 (2.0%) 14 (0.7%) 26 (1.4%) 33 (1.4%) 136 (1.5%) 
 M 17 (1.2%) 42 (2.4%) 44 (2.3%) 40 (2.2%) 48 (2.0%) 191 (2.1%) 
D. obs F 14 (1.0%) 15 (0.8%) 6 (0.3%) 19 (1.1%) 24 (1.0%) 78 (0.8%) 




D. mir F 25 (1.8%) 31 (1.7%) 34 (1.8%) 35 (1.9%) 46 (1.9%) 171 (1.9%) 
 M 17 (1.2%) 38 (2.1%) 62 (3.3%) 35 (1.9%) 42 (1.8%) 194 (2.1%) 
D. pse F 35 (2.5%) 36 (2.0%) 56 (3.0%) 56 (3.1%) 68 (2.8%) 251 (2.7%) 
 M 47 (3.4%) 67 (3.8%) 62 (3.3%) 90 (5.0%) 96 (4.0%) 362 (3.9%) 
D. obs F 49 (3.5%) 41 (2.3%) 50 (2.7%) 38 (2.1%) 50 (2.1%) 228 (2.5%) 
 M 56 (4.0%) 99 (5.6%) 78 (4.2%) 106 (5.9%) 103 (4.3%) 442 (4.8%) 
ⅰ D. mir: Drosophila miranda, D. pse: D. pseudoobsucra, D. obs: D. obscura 
ⅱ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。 
ⅲ D. mir では第 3 染色体はネオ性染色体である。 






表 14．Drosophila miranda と D. albomicanns の両種において種分化後に性バアイス発現を獲得した遺伝子の数 
発生段階／組織 バイアスⅰ 
マラーエレメント 
A B Cⅲ D E 全体 
3齢幼虫／全組織 
F 2NSⅱ 2NS 3NS 0NS 2NS 9* 
M 9NS 10NS 20NS 15** 13NS 67NS 
蛹／全組織 
F 13* 7NS 14NS 14NS 17NS 65** 
M 19NS 33NS 39NS 21NS 72* 184** 
成虫／全組織 
F 1NS 5** 5** 6** 0NS 17** 
M 0NS 1NS 3NS 1NS 0NS 5* 
成虫 
／精巣・卵巣 
F 0NS 0NS 0NS 1NS 1NS 2NS 
M 0NS 1NS 1NS 2NS 1NS 5NS 
相同遺伝子 922 1132 1362 1322 1554 6292 
ⅰ F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。 
ⅱ 偶然 D. miranda, D.albomicans の両種において種特異的メス（オス）バイアス発現をする遺伝子数の期待値に対する観察値の有意性を、並び替え
検定（反復 1000回）を用いて調べた。**: P < 0.01、*: P < 0.05、NS: P ≥ 0.05。 









GO IDiii GO term Q 値 iv 
遺伝子
数 
D.mir F 該当なし 該当なし   
 M GO:0046034 ATP metabolic process 0.001 12 




  GO:0009205 
purine ribonucleoside 
triphosphate metabolic process 
0.001 12 
  GO:0009144 
purine nucleoside triphosphate 
metabolic process 
0.001 12 
  GO:0006163 
purine nucleotide metabolic 
process 
0.001 15 






















  GO:0019693 
ribose phosphate metabolic 
process 
0.001 15 














表 15．続き  
種名ⅰ バイアスⅱ GO IDiii GO term Q 値 iv 
遺伝子
数 
  GO:0006091 
generation of precursor 
metabolites and energy 
0.002 13 




  GO:0007005 mitochondrion organization 0.002 13 
  GO:0009117 nucleotide metabolic process 0.002 16 




  GO:0033044 
regulation of chromosome 
organization 
0.003 11 




  GO:0022900 electron transport chain 0.006 8 
  GO:0051604 protein maturation 0.006 8 
  GO:0006119 oxidative phosphorylation 0.008 8 
  GO:0042775 
mitochondrial ATP synthesis 
coupled electron transport 
0.013 7 
  GO:0055086 
nucleobase-containing small 
molecule metabolic process 
0.013 16 
  GO:1902275 
regulation of chromatin 
organization 
0.015 8 
  GO:0042593 glucose homeostasis 0.015 5 
  
GO:1902275 













表 15．続き  
種名ⅰ バイアスⅱ GO IDiii GO term Q 値 iv 
遺伝子
数 
  GO:0042773 
ATP synthesis coupled 
electron transport 
0.015 7 
  GO:0010638 
positive regulation of 
organelle organization 
0.015 9 
  GO:0033108 
mitochondrial respiratory 
chain complex assembly 
0.015 5 




  GO:0022904 
respiratory electron transport 
chain 
0.022 7 
  GO:0016485 protein processing 0.023 6 
  GO:0019752 
carboxylic acid metabolic 
process 
0.027 16 
  GO:0033500 carbohydrate homeostasis 0.028 5 




  GO:1905269 
positive regulation of 
chromatin organization 
0.033 5 
  GO:0033365 
protein localization to 
organelle 
0.033 11 
  GO:0043436 oxoacid metabolic process 0.033 16 




  GO:0006082 
organic acid metabolic 
process 
0.034 16 
  GO:2001251 
negative regulation of 
chromosome organization 
0.038 5 
  GO:0033043 








表 15．続き  
種名ⅰ バイアスⅱ GO IDiii GO term Q 値 iv 
遺伝子
数 
D. alb F 該当なし 該当なし   
 M 該当なし 該当なし   




  GO:0006955 immune response 0.034 5 








i D. mir: Drosophila miranda, D. alb: D. albomicanas, D. ame: D. americana 
ii F はメスバイアスを示し、M はオスバイアスを示す。 
iii Biological Process に基づく解析。 





表 16．Drosophila miranda、D. albomicans の両種で種分化後に性バイアス発現を獲得したネオ性染色体上の遺伝子の機能 
発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
幼虫／全組織 F FBgn0033494 KCNQ 
cardiac muscle contraction 
regulation of heart rate 
embryonic development via the syncytial blastoderm 
cardiac muscle contraction 
  FBgn0041712 yellow-d 不明 
  FBgn0033732 CG13157 不明 
 M FBgn0261385 scra 
actomyosin contractile ring assembly 
male germline ring canal formation 
male meiosis cytokinesis 
  FBgn0034380 Vps51 Golgi organization 
  FBgn0011211 blw 
electron transport chain 
lipid storage 
  FBgn0003520 stau 
oogenesis 
long-term memory 
asymmetric neuroblast division 
  FBgn0013732 sced actin filament reorganization involved in cell cycle 
  FBgn0053519 Unc-89 adult somatic muscle development 
  FBgn0034976 CG4049 不明 
  FBgn0050147 Hil 不明 






発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 




regulation of chromosome organization 
  FBgn0025716 Bap55 
histone acetylation 
mitotic cell cycle 
  FBgn0034230 CG4853 mushroom body development 
  FBgn0027607 CG8230 Golgi organization 
  FBgn0033183 CG1620 histone deacetylation 
  FBgn0034484 CG11044 
SCF-dependent proteasomal ubiquitin-dependent protein catabolic 
process 
  FBpp0087344 dgo 
establishment of imaginal disc-derived wing hair orientation 
establishment of planar polarity 
  FBgn0002569 Mal-A2 carbohydrate metabolic process 
  FBgn0034978 CG3257 不明 
  FBgn0050431 CG30431 不明 
  FBgn0040764 CG13230 不明 
蛹／全組織 F FBgn0020257 Ppa ubiquitin-dependent protein catabolic process 







発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
蛹／全組織 F FBgn0263391 hts 
oogenesis 
female germline ring canal formation, actin assembly 
  FBgn0003892 ptc 
determination of genital disc primordium 
gonad development 
ovarian follicle cell development 
  FBgn0034580 Cht8 ecdysis, chitin-based cuticle 
  FBgn0004580 Cbp53E 
negative regulation of response to wounding 
regulation of long-term synaptic potentiation 
  FBgn0033814 Qsox1 protein folding in endoplasmic reticulum 
  FBgn0261794 kcc 
cell volume homeostasis 
mechanosensory behavior 
  FBgn0034885 Eglp4 不明 
  FBgn0002643 mastermind 
germ-line stem cell population maintenance 
ovarian follicle cell development 
germ-line stem cell population maintenance 
  FBgn0033137 Tsp42Ep 不明 
  FBgn0004362 HmgD 









発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
蛹／全組織 F FBgn0033652 ths 
glial cell development 
ensheathment of neurons 
mesoderm development 
  FBgn0034140 Lst 
negative regulation of peptide hormone secretion 
cellular response to starvation 
蛹／全組織 M FBgn0034380 Vps51 
Golgi organization 
lysosomal transport 
  FBgn0033934 CG17385 regulation of transcription by RNA polymerase II 
  FBgn0035021 CG4622 不明 
  FBgn0027054 CSN4 
female germ-line stem cell population maintenance 
male germ-line cyst encapsulation 
germ cell development 
  FBgn0034253 CG10936 不明 
  FBgn0013732 sced actin filament reorganization involved in cell cycle 
  FBgn0034975 enok 
female germ-line stem cell population maintenance 
histone acetylation 
mushroom body development 
  FBgn0024294 Spn43Aa 
negative regulation of endopeptidase activity 







発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
蛹／全組織 M FBgn0026722 drosha 
germarium-derived female germ-line cyst formation 
germarium-derived oocyte fate determination 
  FBgn0034243 Ns2 compound eye morphogenesis 
  FBgn0034708 Vps35 
central nervous system neuron differentiation 
positive regulation of Wnt protein secretion 
  FBgn0003162 Pu 
compound eye pigmentation 
larval chitin-based cuticle development 
pteridine biosynthetic process 
  FBgn0033317 CG8635 cytoplasmic translation 
  FBgn0259678 sqa 
eye-antennal disc morphogenesis 
protein phosphorylation 
  FBgn0050020 CG30020 
regulation of gene expression 
regulation of histone methylation 
  FBgn0033698 CG8858 proteasome assembly 
  FBgn0053506 CG33506 不明 
  FBgn0034240 MESR4 
germarium-derived oocyte differentiation 
regulation of gene expression 
  FBgn0040777 CG14767 不明 







発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
蛹／全組織 M FBgn0025716 Bap55 
histone acetylation 
mitotic cytokinesis 
  FBpp0086094 CG4853 mushroom body development 
  FBgn0050047 CG30047 proteolysis 
  FBgn0027529 tapas negative regulation of transposition 
  FBgn0024754 Flo1 不明 
  FBgn0034859 CG3520 不明 
  FBgn0035060 Eps-15 
negative regulation of Notch signaling pathway 
synaptic vesicle endocytosis 
  FBgn0034712 Alp8 dephosphorylation 
  FBgn0033183 CG1620 
histone deacetylase binding 
negative regulation of transcription by RNA polymerase II 
  FBgn0033653 CG13192 social behavior 
  FBgn0040777 CG14767 不明 
  FBgn0034214 CG6550 tRNA methylthiolation 
  FBgn0284436 CCT8 protein folding 
  FBgn0015372 RabX1 
intracellular protein transport 
Rab protein signal transduction 







発生段階／組織 バイアスⅰ FlybaseID Symbol 機能 
蛹／全組織 M FBgn0035087 CG2765 不明 
  FBgn0034978 CG3257 不明 
  FBgn0034529 FAM21 positive regulation of cell adhesion 
  FBgn0023214 edl 
negative regulation of epidermal growth factor receptor signaling 
pathway 
embryonic pattern specification 
sensory organ development 
  FBgn0033715 CG8490 
Golgi organization 
lysosomal transport 
成虫／全組織 F FBgn0033982 Cyp317a1 oxidation-reduction process 
  FBgn0003396 shn 
imaginal disc-derived wing morphogenesis 
dorsal closure 
  FBgn0034437 CG10051 proteolysis 
  FBgn0050159 CG30159 不明 
  FBgn0262574 CG43114 不明 
 M FBgn0021814 Vps28 deactivation of rhodopsin mediated signaling 
  FBgn0033715 CG8490 不明 
成虫／精巣・卵巣 M FBgn0034636 twz 
inter-male aggressive behavior 
male courtship behavior 




















図 2．本研究で用いたショウジョウバエ 9 種の核型（オス）：種によって相同な染色体
の番号が異なるため、種によらず用いられるマラーエレメントによって色分けした。本


















図 4．Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. pseudoobscura、
D.obscura では第 3 染色体）と常染色体における性バイアス遺伝子の割合の比（R）：
括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 3 染色体）上の性バイアス遺伝子の数を表す。
R 値が 1 からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算した。
D. mirandaを除いて、有意に１を上回る傾向は見られなかった。 






図 5．Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. pseudoobscura、
D.obscura では第 3 染色体）と常染色体における種特異的性バイアス遺伝子の割合の比
（R）：括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 3染色体）上の性バイアス遺伝子の数を表
す。R 値が 1 からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算し























図 8．Drosophila albomicans におけるネオ性染色体（近縁種である D. nasuta、D. kohkoa
では第 3 染色体）と常染色体における性バイアス遺伝子の割合の比（R）：括弧内はネ
オ性染色体（近縁種では第 3 染色体）上の性バイアス遺伝子の数を表す。R 値が 1 か
らずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算した。 







図 9．Drosophila albomicans におけるネオ性染色体（近縁種である D. nasuta、D.kohkoa
では第 3 染色体）と常染色体における種特異的性バイアス遺伝子の割合の（R）：括弧
内はネオ性染色体（近縁種では第 3 染色体）上の性バイアス遺伝子の数を表す。R 値
が 1からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算した。 


















図 11．Drosophila americana におけるネオ性染色体（近縁種である D. texana、 
D. novamexicana では第 4 染色体）と常染色体における種特異的性バイアス遺伝子の割
合の比（R）：括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 4染色体）上の性バイアス遺伝子の
数を表す。R値が 1 からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計




























図 13．Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. pseudoobscura では
第 3染色体）と常染色体における性バイアス遺伝子の割合の比（R）：括弧内はネオ性染
色体（近縁種では第 3染色体）上の性バイアス遺伝子の数を表す。R 値が 1からずれて
いるかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算した。 








図 14．3 齢幼虫における Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. 
pseudoobscura では第 3 染色体）と常染色体における種特異的性バイアス遺伝子の割合
の比（R）：括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 3染色体）上の性バイアス遺伝子の数
を表す。R値が 1からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計算




























図 16．成虫組織における Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. 
pseudoobscura、D. obscura では第 3染色体）と常染色体における性バイアス遺伝子の割
合の比（R）：括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 3染色体）上の性バイアス遺伝子の
数を表す。R値が 1 からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を用いて計





図 17．成虫組織における Drosophila miranda におけるネオ性染色体（近縁種である D. 
pseudoobscura、D. obscura では第 3染色体）と常染色体における種特異的性バイアス遺
伝子の割合の比（R）：括弧内はネオ性染色体（近縁種では第 3染色体）上の性バイアス
遺伝子の数を表す。R値が 1からずれているかどうかをフィッシャーの正確確率検定を






図 18．Drosophila miranda と D. albomicans において近縁種との種分岐後に生じた性バイ
アス遺伝子の共通性と特異性：各円はそれぞれの種で近縁種との種分岐後に生じた性バ
イアス遺伝子の集合を表す。円が重なった部分は 2種で共通の性バイアス遺伝子、重な
っていない部分は種特異的な性バイアス遺伝子を表す。 
